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Abstract 

Specialisation in the alimentary and digestive System of vertebrates: possibilities 
and limits of the adaptation. — For the last two decades we have been engaged in studying 
the functional morphology of the nutritional System of several groups of vertebrates, 
whereby our special interest lay in the occurrence of adaptations in the jaw, tongue and 
pharynx, as well as in the digestive tract, in connection with selective feeding. 

In dealing with nutritional specialisation, we differentiated between exclusive 
spezialisation, spezialising in only one particular type of food, and diversification, 
which through newly aquired adaptations made possible an extension of the diet, without 
impairing the original nutritive spectrum. 

In the case of exclusive spezialisation it is noticeable that the chosen food can be 
unbalanced, e.g. grass seeds with more than 85% starch content and a minimal protein 
content. As a result of numerous findings, we can show, that in such cases a spezialised 
feeder adapts the digestive organs principally to the most efficient utilisation of the food 
component which is proportionally least represented in its diet. 

Diversification often presents a tricky problem for an organism, whereby it has to 
counteract the reciprocal resistance of extremely varied digestive functions. A succession 
of findings enabled us to indicate various adaptations by which omnivorous vertebrates 
manage to overcome this problem. 


Seit zwei Jahrzehnten beschäftigen wir uns mit der funktionellen Morphologie des 
Ernährungssystems der Wirbeltiere, im besonderen der Vögel und Reptilien, wobei uns 
vor allem die in Zusammenhang mit Ernährungsspezialisation auftretenden Adapta¬ 
tionen interessieren. (Ziswiler 1977,1979; Balla & Ziswiler 1979). Wir versuchen dabei, 


1 Alle erwähnten Forschungen wurden unterstützt vom Schweizerischen Nationalfonds 
zur Förderung der wissenschaftlichen Forschung. 

Vortrag gehalten an der Jahresversammlung der SZG in Basel, 13.—14. März 1981. 
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im Gegensatz zu den Oekologen, die Möglichkeiten zur Ernährungsspezialisation von 
den organischen Gegebenheiten und Bedingtheiten des Individuums her anzugehen. 
Darüber hinaus versuchen wir Spezialisierungsfächer innerhalb taxonomischer Gruppen 
freizulegen und zu deuten (Ziswiler et al. 1972). 

Folgende Funktionskreise können bei Ernährungsspezialisation tangiert werden 
(Tabl. 1): 


Funktion 

Suchen 

Erkennen 

Ergreifen 

Prüfen 

Bearbeiten 

Speichern 

Transportieren 

mechanisch Aufschliessen 

chemisch Aufschliessen 

bakteriell Aufschliessen 

Resorbieren 

Ausscheiden 


Tabelle 1 

beteiligte Organstrukturen 

Sinnesorgane, Lokomotionsorgane 
Sinnesorgane 

Kiefer, Zähne, Zunge, Vordergliedmassen 
Sinnesorgane (Krulis 1978) 

Kiefer, Zunge, Zähne, Schnäbel, Vorderextremität 

Mundhöhle, Schlundtaschen, Kröpfe 

Verdauungskanal 

Muskelmägen 

Magen, Verdauungsdrüsen 

spezielle Magenkammern, Blinddärme 

Darmepithel 

Enddarm, Kloake 


Was uns an unseren mikroskopisch-anatomischen Befunden dabei immer wieder 
beeindruckt ist die DifTerenzierungshöhe, die einzelne Organstrukturen in Zusammen¬ 
hang mit Ernährungsspezialisation erreichen können, z.B. Kammerungssysteme zur 
Vergrösserung der Epitheloberfläche in Drüsen oder Anordnungsmuster verschiedenar¬ 
tiger Mechanorezeptoren im Mund-Zungenbereich zur Prüfung der Oberflächenbeschaf¬ 
fenheit von Samenkörnern. Bei der Betrachtung organischer Funktionsgefüge stossen 
wir anderseits immer wieder auf offensichtliche Grenzen, die sich dem Organismus 
entgegenstellen beim Versuch, eine exklusive Spezialisierung durch entsprechend ein¬ 
seitige Optimierung einzelner Organstrukturen zu fördern. Um die Bedeutung solcher 
Limiten erfassen zu können, gilt es zwei Typen von Spezialisierung zu unterscheiden. 

Die Einwegspezialisation entspricht am ehesten dem, was man sich generell 
unter Spezialisation vorstellt: es wird ausschliesslich ein ganz bestimmtes Spezialisierungs¬ 
ziel, in unserem Fall eine Nahrungssorte, anvisiert. Alle Funktionskreise der Ernährung 
und Verdauung und damit die sie bedingenden Organstrukturen werden auf höchste 
Effizienz entwickelt, ohne Rücksicht auf reduzierte Polyvalenz und zunehmende Abhän¬ 
gigkeit von einer einzigen Nahrungsquelle. Solche Extremspezialisten sind z.B. die 
ausschliesslich von Eiern sich ernährende Eierschlange, Dasypeltis scabra, oder der 
nur Koniferensamen fressende Fichtenkreuzschnabel, Loxia curvirostra. Solche Einweg- 
spezialisationen erwarten wir am ehesten in Lebensräumen mit einem jahreszeitlich 
konstant bleibenden Nahrunsgangebot, etwa in tropischen Regenwäldern oder an 
Korallenriffen. In Lebensräumen mit unregelmässigem Nahrungsangebot haben solche 
Nahrungsspezialisten nur dann eine Chance, wenn sie die ungünstige Jahreszeit in einem 
inaktiven Stadium oder mittels Nahrungsvorräten überdauern können, oder wenn sie 
der Nahrung in andere Gebiete folgen, wie dies zigeunernde Volgearten tun. 

Limitierende Faktoren für die Einwegspezialisation ergeben sich aber nicht nur aus 
der Umwelt, sondern ebensosehr von der Seite der betreffenden Tierart her. Wer ver- 
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suchen will, das Wesen solcher Limiten zu ergründen, kommt nicht um fundierte Kennt¬ 
nisse der zu bewertenden Tierarten herum, Trivialschlüsse führen hier oft in die Irre. 

So hat man etwa das Phänomen, dass viele körnerfressende Singvögel wie etwa die 
Sperlinge (Passer) zur Zeit der Jungenaufzucht auf animalische Nahrung umstellen, 
dahin gedeutet, dass dem Körnerfutter offenbar essentielle Aminosäuren fehlen, welche 
die Jungvögel für ihr Wachstum benötigten. Man pflegte dabei zu übersehen, dass viele 
andere granivore Singvögel ihre Jungen ausschliesslich mit Samenkörnern, die sie aus 
dem Kropf aufwürgen, aufziehen, z.B. viele Estrildidae und einige Carduelinae. Im 
Experiment haben wir schon Zebrafinken (Taeniopygia castanotis), Reisfinken (Padda 
oryzivora) und Girlitze (Serinus serinus) ihre Jungen je mit einer einzigen Samensorte 
aufziehen lassen. 

Die Gründe für die tiefgreifende Nahrungsumstellung gewisser Körnerfresser 
während der Fortpflanzungszeit sind also anderswo zu suchen. Wir kamen dabei auf 
folgende Deutung. 

Da in einem bestimmten Lebensraum reife Samenstände in der Regel nicht homogen 
verteilt sind, ist es für jeden samenfressenden Vogel wichtig, dass er, sobald er einen 
Samenstand gefunden hat, möglichst viele Körner auf einmal aufnehmen kann. Zu 
diesem Zweck haben alle körnerfressenden Singvögel Kröpfe oder andere Speicherorgane 
entwickelt. Dabei ist auffällig, dass gerade die zeitweilig auf Insekten umstellenden Weber¬ 
vögel und Sperlinge (Ploceidae) sogar besonders grosse Kröpfe entwickelten, in welchen 
sie bis zu einem Drittel ihres Körpergewichts an Samen speichern können. Diese über¬ 
hängenden Kropfdivertikel sind sehr dünnwandig und besitzen fast keine Eigenmus¬ 
kulatur. Peristaltische oder gar antiperistaltische Bewegungen sind hier undenkbar; 
ein solcher Kropf kann sich nur passiv durch Druck der umliegenden Gewebe in Richtung 
Magen entleeren. Es scheint, dass die Ploceidae bei der extremen Förderung der Speicher¬ 
kapazität ihres Kropfes sich die Möglichkeit verbaut haben, ihre Jungen mit Kropfinhalt 
atzen Zu können. Und da Samenkörner im Schnabel nicht rationell und in ausreichender 
Menge zum Nest gebracht werden können, blieb diesen Vögeln nichts anderes übrig, als 
auf tierische Nahrung umzustellen, denn Insekten finden sich homogener verteilt in 
einem Lebensraum und vor allem ihre Larven lassen sich gebündelt im Schnabel in 
grösserer Menge zum Nest tragen. 

Die extreme Förderung einer einzigen Organfunktion, nämlich das Erreichen einer 
aussergewönlichen Speicherkapazität, wirkt hier kontraproduktiv zum Spezialisationsziel 
„ausschliessliche Samendiät“, indem der Vogel mangels Befähigung zur Kropfatzung, 
zu einer zeitweiligen Nahrungsumstellung gezwungen ist. Die Estrildidae und Car¬ 
duelinae hingegen haben nur einfache, spindelförmige Oesophaguserweiterungen ent¬ 
wickelt mit beschränkter Kapazität aber einer mächtigen Eigenmuskulatur, die die Vögel 
zur Kropfatzung befähigt. 

Verallgemeinert ergibt sich, dass eine extreme Ausrichtung auf eine Nahrungssorte 
nicht zwangsweise von einer ebenso einseitigen Organdifferenzierung begleitet sein muss, 
im Gegenteil. 

Deutlich wird dies vor allem beim Studium von Spezialisten, deren Nahrung eine 
ungünstige Zusammensetzung an essentiellen Nährstoffkomponenten aufweist wie 
bestimmte Gramineensamen mit mehr als 90% Stärke- und Rohfaseranteil und weniger 
als 10% Gehalt an Rohproteinen. Bei der Analyse der Verdauungstrakte solcher Stärke¬ 
samenfresser machten wir die Feststellung, dass die für die Karbohydraseproduktion als 
wichtig angesehenen Organstrukturen gar nicht sonderlich gut ausgeprägt sind. Im 
besonderen Hess sich bei solchen Vögeln nie Amylase im Vorderdarm nachweisen und 
die Maltaseaktivität im Duodenum hält sich in bescheidenen Rahmen. Hingegen besitzen 
diese Vögel stets grosse Drüsenmägen mit sehr hoch differenzierten Zusammengesetzten 
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Drüsen, in welchen ausschliesslich Pepsinogen und Salzsäure in grosser Menge für die 
Proteolyse produziert werden. 

Ähnliche Befunde an Tangaren (Thraupinae), Nektarvögeln (Nectariniidae), 
Honigsaugern (Myzomela) und Pinselzungenpapageien (Trichoglossini) erlauben uns 
folgende Regel zu formulieren. 

Ein exklusiver Spezialist auf extrem einseitig zusammengesetzte Nahrung muss seine 
Verdauungsorgane auf eine maximale Ausnützung der in der Nahrung untervertretenen 
Nährstoffkategorie optimieren. 

Diese Regel gilt vor allem, wenn Komponenten des Aufbaustoffwechsels, also 
Proteine, Peptide und Aminosäuren krass untervertreten sind und viel weniger bei einem 
disproportionierten Verhältnis von Fetten zu Kohlehydraten, die innerhalb des Betriebs¬ 
stoffwechsels ja kompatibel sind. 

Um seinen Proteinbedarf decken zu können, ist nun ein Spezialist auf extrem kohle¬ 
hydratreiche Nahrung unter Umständen gezwungen, ständig mehr Kohlehydrate auf¬ 
zunehmen, als er für seinen Betriebsstoffwechsel benötigt. Nach unseren bisherigen 
Befunden können einzig die Kolibris (Trochilidae) mit ihrer unerhört aufwendigen 
Nahrungssuche mittels Schwirrflug die grossen Mengen von aufgenommenen Zuckern 
vollständig ausnützen, zum mindesten waren von uns analysierte Kotproben praktisch' 
frei von Kohlehydraten. 

Ein Prachtfink der Gattung Spermestes jedoch, der innert weniger Minuten sich 
eine Tagesportion Grassamen einverleiben kann, oder eine tropische Fruchttaube 
(Ptilinopus), die sich unter Umständen wochenlang in der gleichen Baumkrone, umgeben 
von Früchten, aufhält, sieht sich vor das Problem gestellt, die im Überschuss aufge¬ 
nommenen Kohlehydrate wieder loszuwerden. 

Fütterungsversuche und Kotanalysen an Reisfinken (Padda oryzivora) mit unter¬ 
schiedlichem Metabolismus und unterschiedlich intensivem Aufbaustoffwechsel (Mauser, 
Eiablage) zeigten, dass diese Vögel ihren Kohlehydratstoffwechsel regulieren können 
durch Eindämmung der Stärke- und Maltosespaltung, sodass ein grosser Teil der nicht 
resorbierbaren Poly- und Disaccharide wieder ausgeschieden wird (Tab. 2). 

Wie aus unseren Versuchen hervorgeht, erfolgt diese Hemmung vorwiegend auf 
dem Niveau der Stärkespaltung, offenbar durch reduzierte Amylaseproduktion und nur 
zu einem kleineren Teil auf der Stufe der Maltosespaltung. Immerhin lassen sich bei zwei 
Versuchsgruppen von Reisfinken deutliche Mengen von Maltose im Kot nachweisen, 
was bedeutet, dass auch die Maltaseaktivität reguliert werden kann. Bei einer Erhöhung 
des Metabolismus, z.B. bei brütenden Tieren wird vorerst die Maltosespaltung intensi¬ 
viert und alsdann die Amylaseaktivität gesteigert. 

Steigen hingegen Baustoffwechsel und Metabolismus (Eiproduktion, Mauser), 
so muss die Nahrungsaufnahme so drastisch gesteigert werden, dass immer noch 
beträchtliche Überschüsse von Kohlehydraten ausgeschieden werden müssen. 

Ein Kontrollversuch mit viel proteinreicheren Glanzsamen ergab schliesslich, dass 
bei einem ausgewogeneren Futter, die tägliche Nahrungsaufnahme deutlich verringert 
wird und dass nur noch geringe Mengen von Stärke wieder ausgeschieden werden. 

Aufschlussreich waren auch Beobachtungen an Reisfinken-Nestlingen. Die aus¬ 
schliesslich mit Reis aufgezogenen Jungvögel mussten mit ungefähr der doppelten Menge 
von Reis gefüttert werden als eine Kontrollgruppe mit Glanzsamen. Trotzdem heran- 
wachsende Vögel viel Energie verbrauchen, enthält also offenbar die Reisdiät immer 
noch Kohlehydrate im Überschuss, konnten doch im Kot stets 20—30% der aufge- 
nommenen Stärke nachgewiesen werden. 

Die Einwegspezialisation auf einseitig zusammengesetzte, proteinarme Nahrung, 
stellt den Organismus vor das knifflige Problem, sehr grosse Mengen dieser Nahrung 
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Tabelle 2 

Fütterungsversuch mit weiblichen Reis finken (Padda oryzivora) bei ausschliesslicher Fütterung mit Wildreis 
(6,6% Rohprotein, 8,1% Rohfaser, 1,7% Rohfett und 60% Stärke) 
oder Glanzsamen (15% Rohprotein, 6,5% Rohfaser, 6,8% Rohfett und 42% Stärke). 
Durchschnittsgewicht der Tiere: 20,5 g. 

Temperatur im Versuchsraum 20° C ± 1°. n: Anzahl Versuchstiere ; t: Versuchsdauer in Tagen. 





Täglich aufgenommene 
Futtermenge pro Tier in g 

Täglich ausgeschiedene 
Anteile im Kot pro Tier in g 

Anteil 

der 

ausgeschiedenen 

Zustand der Tiere 

1 

n 

t 

Gesamt¬ 

menge 

Stärke 

Proteine 

Stärke 

Maltose 

Mono¬ 

saccha¬ 

ride 

KH in % 
der auf- 
genommenen 
KH 

Reisdiät: 










normal 

6 

20 

7 

4,2 

0,46 

2,0 

0,8 

— 

66 

in Mauser 

6 

12 

9 

5,4 

0,59 

2,4 

0,4 


51 

eierlegend 

4 

4 

15 

9,0 

0,99 

4,8 

- 

- 

53 

brütend 

3 

. 8 

9 

5,4 

0,59 

1,6 

- 

- 

29 

Glanzsamendiät: 










normal 

6 

20 

5 

2,1 

0,75 

0,1 

- 

- 

4,8 


aufnehmen zu müssen, ihr möglichst effizient die untervertretene Stoffgruppe zu entziehen 
und anderseits über Regulationsmechanismen zu verfügen, die es erlauben von der im 
Überschuss aufgenommenen Nahrungskomponente wieder beträchtliche Mengen aus¬ 
zuscheiden. 

Von der besprochenen Einwegspezialisation zu unterscheiden ist die Diversifi¬ 
kation, die Erschliessung neuartiger Nahrungsquellen ohne Reduktion des herkömm¬ 
lichen Nahrungsspektrums. Als Beispiele sei die eierfressende Elaphe climacophora, 
eine Schlange, erwähnt, die zwar einen ebenso raffinierten Eiknackmechanismus ent¬ 
wickelt hat wie Dasypeltis, die aber neben Eiern ebensogut Mäuse frisst, wie ihre übrigen 
Gattungsangehörigen und die sich in bezug auf die Struktur ihres Verdauungssystems 
auch nicht von jenen unterscheidet. Diversifikation zeigt auch die Kohlmeise (Parus 
major), die neben Insektendiät auf Nüsse und andere Samen ausweichen kann, die sie 
sehr geschickt zu öffnen versteht. 

Wenn das Diversifikationsspektrum sehr verschiedene Futtersorten umfasst, so 
werden an die Polyvalenz der Verdauungsorgane oft gegenläufige Forderungen gestellt. 
Entsprechend dem Alles-oder Nichtsprinzip richtet sich dabei die Organdifferenzierung 
nach der am schwierigsten aufzuschliessenden und zu resorbierenden Nahrungskom¬ 
ponente. 
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Wenn das Nahrungsspektrum jahreszeitlich stark variiert, sind reversible adaptive 
Modifikationen möglich, jedoch viel eher im Vorderdarmbereich (Oelhafen 1981) als 
im Dünndarm. Wenn sich zwei gegenläufige Verdauungsfunktionen überhaupt aus- 
schliessen, so besteht die Möglichkeit, sie räumlich zu trennen. Ein gutes Beispiel liefert 
die bakterielle Verdauung von Zellulose oder von bestimmten Wachsen. Zellulose- und 
wachsspaltende Bakterien können weder in extrem saurem noch übermässig basischem 
Milieu gedeihen, wie es im Magen und Darm für die Arbeit bestimmter Fermente von¬ 
nöten ist. Bakterielle Verdauung wird deshalb beinahe immer in spezielle Magenkam¬ 
mern oder Blinddarmdivertikel verlegt. 

Ich versuchte mit diesen Erörterungen zu zeigen, dass sich das Phänomen der 
Ernährungsspezialisation nur dann ausreichend erklären und erfassen lässt, wenn neben 
den oekologischen und populationsgenetischen Aspekten auch vermehrt die Phänetik 
des Einzel Organismus als komplexes Funktionsgefüge beachtet und gedeutet wird. 
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